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高温登熟による玄米の白濁化メカニズム

イネ登熟期の異常高温による米の白濁化，品質低下が大きな問題になっている。一方，酒米には粒の中心

に白濁化した部分があり，この心自の存在が酒米の特性に関与しており，そのため一定した高い心自発現が

望まれている。高温登熟により，酒米の腹側心自の領域拡大と背自発生が見られ，加えて消化性の低下とい

う酒造適性の変化が見られる。本稿では，分子生理学的視点から米粒の白濁化メカニズムの考察を通し，高

温登熟による高温障害を軽減する戦略を探っていただいた。

三ツ井敏明・金古堅太郎・鈴木浩武・佐藤友紀・椎名将平

1. はじめに

IPCC第5次評価報告書によれば温室効果ガス C02

の濃度上昇による地球温暖化は疑う余地はなく，それ

によって様々な気候変動が引き起こされている。特に

夏場の異常高温の影響で，我が固の良食味米・高品質

米の生産地でも一等米比率が激減する問題が生じてい

る。一等米比率の低下は米生産農家の収入滅にとどま

らず，長期的には産地のブランドイメージの致損を招

きかねないことから，今後も予測される夏場の猛暑へ

の対応は喫緊の課題となっている。高温障害に関する

知見として，出穂後20日間の日平均気温が26℃を超え

ると白未熟粒の発生が頻出することが知られている I）。

コメにヒビが入る胴割れは受粉後6-10日目の期間

に高温ストレスを与えると高頻度で発生する 2）。様々

な品種の高温登熟性が，人工気象室，ビニールハウス，

プールやj闘え掛流し実験国場などを用いて評価されて

いる 3）。さらに近年行われた FACE(Free Air C02 

Enrichment；開放系大気二酸化炭素増加）施設 4）を用

いた実験から C02濃度上昇も玄米品質を低下させる

ことが明らかになりつつある。一般に，高 C02濃度

環境は植物にとって好条件として働く。イネにおいて

もC02濃度上昇により光合成が促進され澱粉蓄積が

増加し，バイオマスおよび玄米収量が増す 5）。他方，

高C02濃度環境下では気孔が閉じられ蒸散が低下す

るため穂の温度が上昇する。したがって，高 C02環

境が高温障害を助長する可能性は十分考え得る。今後

も大気C02濃度の上昇は避けられないことから，将

来の稲作農業を見据えた高温・高 C02濃度の影響に

関する研究は社会的要請が極めて強い。

2.高温登熟と玄米自濁化

うるち米の整粒（完全粒）は豊満で左右・上下均整

の取れ，全体が透明で表面に光沢を持つ（第1図，第

1列）。うるち米整粒の伍乳細胞を走査電子顕微鏡で

観察すると澱粉頼粒は複粒構造を示し，澱粉穎粒聞に

は空隙が殆ど見られない。稲体が開花・登熟期に異常

高温に晒されると白濁粒（第1図，第2列）や胴割れ

粒といった不完全粒が多発する 2,6. 7）。白濁粒の澱粉

穎粒構造は丸みを帯びていて，穎粒表面には小孔が見

られることもある。一部に澱粉集積の不良な箇所を持

つ玄米は，澱粉穎粒聞にできた隙間とその頼粒表面の

小さな凹み等により光が複雑に屈折そして乱反射する

ことによって，玄米のその部分が白く濁り不透明にな

る。玄米の白濁部位，すなわち腹部（伍のある面），

背部（匪の反対側の面），基部（旺の隣接部），中心部

の白濁化が見られるものを，それぞれ腹白，背白，基

白，心白粒等と呼んでいる。

酒米は正式には酒造好適米といわれ，大粒で、吸水性

が良く，タンパク質が少なく，糖化されやすいなどの
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第1図 コシヒカリおよび越淡麗の外観と横断面像

スケール：2mm

特性を示す。さらに酒米には粒の中心に白濁化した部

分があり，この心白の存在が酒米の特性に関与してい

るとされている。 j酉米心白は通常の温度条件で発生す

るが，全ての酒米の粒に心白が存在するわけではなく，

その発生率や粒全体に占める心白部位の容積は品種や

栽培環境によって異なる。そのため一定した高い心自

発現が望まれ，育種学的には心自発現が高い品種の選

抜，作物学的には心白発現率を向上させる栽培方法の

検討が行われている。米の代表例は，「山田錦」と

「五百万石」であるが，「五百万石」の心白が眼状心自

の割合が高いのに対して，「山田錦Jは線状心自の割
合が高い。新潟県で新たな酒米品種として開発された

「越淡麗Jは，「山田錦Jを母，「五百万石Jを父とす
る酒米で，晩生種でタンパク質含有量が低い。「越淡

麗Jの心白は「山田錦Jと同様の線状心白であり （第
1図，第3列），心白の容積はやや小さく，発現率は

「五百万石」が60.3%，「越淡麗」が38.7%と明らかに

低い 8.9）。 「越淡麗」は無心白粒（第1図，第4列）も

多く見られる品種である。酒米品種の玄米品質と登熱

温度との関係について報告がなされている。食用米よ

り大粒の酒米では高温登熟による充実度不足が検査等

級の低下をもたらしている IO.11）。 また，高温登熟は澱

粉構造に影響を与え，蒸米アミロペクチンの老化促進

による酵素消化性の低下が指摘されている 12）。 著者

らも酒米「越淡麗Jの高温登熟による玄米形質の変化
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を観察した。関場で栽培した稲体を l/5000aワグネル

ポッ トに鉢上げし，開花（8月2日）後に，自然光型

バイオ トロ ン13）を用いて，平温区（昼26℃／夜23℃，

湿度70%）， 高温区 1（昼30℃／夜 25℃，湿度70%).

あるいは高温区2（昼33℃／夜28℃，湿度70%）で

処理した。高温処理により 玄米の腹側心自の領域拡

大と背自発生が見られた（第2図）。高温登熟による

乳白粒および背白粒の増加は「山田錦jにおいても報

告されている 11）。

3. 白濁粒プロテオーム

著者らのグループは，様々な環境条件で発生する白

濁粒の局所プロテオーム解析を進めている。新潟県三

条市で2009年度（登熟期平均温度： 24.4℃）と 2010

年度（登熟平均温度 28.0℃）に収穫されたコシヒカ

リを用いて玄米自濁部位とそれと同じ整粒の部位のプ

ロテオームを調べた。夏季に猛暑となった 2010年度

産の白濁粒は 2009年度産のそれに比べて粒サイズは

それほど差異がないが，千粒重は 8%強の低下が見ら

れた（第l表） 14）。整粒については粒重 －サイズの年

度間差異は殆ど認められなかった。2009整粒， 2009

白濁粒，2010整粒， 2010白濁粒からタンパク質を

7M尿素，ZMチオ尿素， 3%(w/v) CHAPS. 1% (v/ 

v) Triton X-100. lOmM DTTを用いて抽出し，エン

ドペプチターゼLysCおよびトリプシンで処理後，

醸協 （2017)
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第2園 高温登熱による越淡麗の心自の拡張

園場から鉢上げした越淡麗をワグネルポット（l/5000a）に移植し，自然光型バイオトロンを用いて開花後から平

温区（昼26／夜23℃，湿度70%），高温1区（畳30／夜25℃，湿度70%），高温2区（昼33／夜28℃，湿度70%）で

栽培した。収穫した玄米の縦断面を実体顕微鏡で観察した。

第1表 2009年と 2010年に新潟県で収穫されたコシヒカリの玄米の千粒重，粒長，粒幅，粒厚

2009年 2010年

整粒 白濁粒 整粒 白濁粒
千粒重・（g) 21.62b ± 0.09 16.97＇士 0.16 21.99' ± 0.22 

5.09. ± 0.14 

2.88b ± 0.09 

l.96b ± 0.06 

15.61 d ± 0.17 

4.87' ± 0.23 
2.72d ± 0.12 

1.80' ± 0.07 

粒長”（mm) 4.94b士0.10 4β4' ± 0.14 

粒幡”（mm) 2.953 ± 0.07 2.80' ± 0.14 

粒厚・・（mm) z.oo• ± 0.06 l.76d ± 0.08 

'n = 7；＂河＝ SO ; ab.~dρ＜0.05 ; 2009と2010年の登熟期平均気温 24.4と28.0℃

生じたペプチドを iTRAQ(isobaric tags for relative 

and absolute quantification）標識し，質量分析（LTQ-

Orbitrap XL）に供した。 iTRAQ試薬は複数サンプ

ル聞でペプチドを同時に標識し， MS/MSスペクトル

から相対定量を可能にするアミン特異的な安定同位体

試薬で．タンパク質の網羅的比較定量が可能である。

iTRAQ f票i裁を用いたショットガンプロテオミクス角平

析では，平温および高温登熟で生じた白濁部位におい

て61個のタンパク質において 2倍以上の発現変動が

観察された 15）。特徴的なプロテオームの変化としては，

高温登熟によって生じた 2010白濁粒において一連の

熱ショックタンパク質（HSP81-3, HSP70, HSP18.l, 

HSPl 7.9, HSP16.9）が顕著に増加していた。熱シ ョ

ックタンパク質の発現誘導は熱ス トレス応答の鍵とな

るものであり， 2010白濁粒が強く高温ストレスに応

答していることを示している。別の見方としては，

第 112巻第 5号

2010整粒が高温ストレスを関知していないとも言え

る。水ストレス応答に関与することが示唆されている

LEA (Late Embryogenesis Abundant）タンパク質

についても興味深い挙動が観察された。検出された

LEAタンパク質の殆どが白濁粒で，特に， 2010白濁

粒での蓄積が見られた（第3図）。 2010整粒と 2009

整粒との比較から， LEAタンパク質の発現誘導は白

濁粒特有の現象であることが分かつた。また，プロヒ

ピチンは 2010白濁粒において蓄積していたが， 2009

白濁粒では減少していた。プロヒピチンはミ トコンド

リアシヤペロン活性を含む多様な機能を有し 16.17），エ

ネルギ一代謝に関する熱耐性に関わるという報告があ

る 18）。

最も特徴的プロテオームの変化としては澱粉代謝系

酵素が挙げられる。2010白濁粒において澱粉結合型

澱粉合成酵素GBSSIや枝作り酵素BEIIbが若干減少
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第3図 高温登熟による LEAタンパク質の発現変動

新潟県で2009年度（登熟期平均温度： 24.4℃）および2010年度（登熟期平均温度： 28.0℃）に収穫されたコシヒカ

リの整粒と白濁粒における種々のLEAタンパク質の量比を調べた。

する一方で， αーアミラーゼAmy3E(AmyII-3）の顕

著な蓄積が観察された。 2009白濁粒においてもその

程度は弱まるが類似の発現変動が見られた。白濁部位

におけるαーアミラーゼタンパク質の増加は特異抗体

を用いたイムノプロッテイングによっても石在~?2，された。

興味深いことに，平温登熱と高温登熟で生じた白濁部

位のαーアミラーゼアイソフォームの発現パターンは

異なっていた（第4図） 15）。したがって，平温登熟と

高温登熟における玄米の白濁化には異なるαーアミラ

ーゼアイソフォームが関与するものと推察される。加

えて，米飯特性に影響するαーグルコシダーゼ 19）が

2010白濁粒で顕著に減少していたことは興味深い。

4. 高温登熟酒米の酒造特性への影響

高温登熟によって酒米の吸水性の上昇や消化性の低

下という酒造適性の変化が見られる制。奥田ら 21)は，

高温登熟により酒米のアミ ロペクチン鎖長分布の変化

を見いだし蒸米の酵素消化性低下の要因として指摘

した。また， i殿粉消化性とタンパク質消化性の登熱気

温との相関関係の類似性も観察されており，これはタ

ンパク質の消化性が澱粉消化性に影響を受けたものと

考察されている。著者らのグループも，平温年（2009

年）と高温年（2010年）に収穫されたコシヒカリを

用いて玄米白濁部位とそれと同じ整粒の部位の澱粉鎖

長分布を蛍光標識／HPSEC分子ふるいクロマトグラ

フィーおよびキャピラリー電気泳動法を用いて調べた。
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高温登熱で生じた玄米自濁部位のアミロース含量は整

粒に比べて若干の減少が見られたが，アミロペクチン

の鎖長分布には顕著な違いを見いだすことができなか

った 14,15）。また，上述の様に，高温登熟によって白濁

粒プロテオームは，澱粉代謝関連タンパク質とともに

熱ショックタンパク質， LEAタンパク質，レドック

ス制御タンパク質など，顕著な変化が見られる。加え

て，細胞壁関連タンパク質も特徴的な変化が観察され

ている 15）。以上の研究結果は，蒸米の酵素消化性の

差異の要因は， j殿粉分子構造の変化のみならず，澱粉

頼粒を取り巻く他の生体分子の質的 ・量的変化も関わ

っている可能性を示唆している。高温登熟によるj酉：米

特性の変化に関するプロテオームを含め様々な角度か

らの詳細な解析は酒米品質管理プロトコルの改善に貢

献するものと期待される。

5.米粒の白濁化メカニズム

高j昆登熟による距乳組織における澱粉集積に関わる

酵素の機能低下がいくつかの研究グループによって捉

えられた。米粒澱粉鎖長分布の変化に関して，登熟温

度を 25℃から 30℃に上昇させることによってアミロ

ペクチンの単位鎖DP6, 11 13が減少し DPS,22 

-24, 29が増加することが観察された 22）。さらに，

j殿粉枝付け酵素（BEIIb）遺伝子の発現量が異なる一

連のBEIIb遺伝子欠損変異体・形質転換体を用いて，

その澱粉頼粒形成が調べられ， j殿粉頼粒形成異常の主

醸協 （2017)
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第4図 高温登熟による αーアミラーゼアイソフォ

ームの発現変動

新潟県で2009年度（登熟期平均温度： 24.4℃）および

2010年度（登熟期平均温度： 28.0℃）に収穫されたコシ

ヒカリの整粒と白濁粒における種々のαーアミラーゼ

アイソフォームの発現量をウエスタンプロッテイング

法を用いて調べた。l：整粒（2009),2・白濁粒（2009).

3：整粒（2010),4：白濁粒（2010）。
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な原因はBEIIbの機能低下であると報告されたお）。

また，イネの枝付け酵素活性の温度依存性が調べられ，

BEIIbの最適温度は 25℃であり，温度上昇による失

活が最も著しいことが示された 24）。これらの結果から，

高温登熟による校付け酵素の活性低下が澱粉穎粒構造

の変化の原因であると結論された。しかし近年，澱

粉穎粒の形成異常の発生にi殿粉分解酵素が関わってい

ることを示す報告がなされた。浅妻らお）は， αーアミ

ラーゼ遺伝子Amyl-1(AmylA）およびAmyII-4

(Amy3D）を強発現プロモーターを用いて発現させ，

登熟適温下で栽培，収穫した玄米の外観品質を調べた

ところ，白濁粒の多発が見られた。高温登熟による米

自濁化にαーアミラーゼの働きが関わっているか否か

をさらに検証するため，ローアミラーゼ発現抑制体を

用いた解析が行われた。イネには活性が確認されてい

ないものも含めると 10種類の小アミラーゼ遺伝子が

存在する。これらの遺伝子聞で塩基配列が高度に保存

されている部分による RNA干渉法を用いて大部分の

αーアミラーゼ遺伝子の発現を抑制した遺伝子組換え

イネが作出された。いくつかのa－アミラーゼ発現抑

制系統を解析したところ，aアミラーゼ遺伝子群の

発現抑制の程度に応じて，高温登熟による白濁粒の発

生が減少することが認められたお）。さらに，この白

濁粒発生が抑えられる性質は次の世代に受け継がれる

ことも確認された初。

種々の解析結果から，イネ登熟期に高温ストレスを

受けると登熟種子中のαーアミラーゼの働きが強まる

ことによって玄米の白濁化が助長されると考えられる。

一方で，高温登熟による澱粉生合成能の低下が澱粉分

子構造そして穎粒形成に影響することも間違いない。

しかし澱粉分子の鎖長構造に顕著な変化が見られな

い温度条件でも澱粉頼粒の形成異常が観察される。お

そらく澱粉合成と分解のバランスが重要であり，相対

的に澱粉分解方向に傾くことによって澱粉頼粒の形成

異常が起こるものと推察される。玄米の白濁化は，腹

部，背部，基部，中心部等に局所的に発生する。背白

粒の発生については効果の大きな量的形質遺伝子座

(qWヨ56,qWB9）が検出されているお）が，それぞ、れ

の局所発生のメカニズムはまだ良く分かつていない。

やはりそれぞれの粧乳組織部位における澱粉合成と分

解の機能のバランス異常によるものであろう。イネ登

熟種子~f乳組織の澱粉集積は中心部から始まり，周辺
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部へと広がる。登熟初期の澱粉代謝酵素の発現制御に

よって効率的に玄米中心部の白濁化を軽減できるかも

しれない。

玄米の白濁化は澱粉代謝系ではない酵素・機能タン

パク質の発現異常によって平温条件下でも起こる。例

えば GLUTELIN PRECURSOR MUTANT6 

(GLUP6）却）や GLUTELINPRECURSOR ACCU 

MULATION 3 (GAP3) 3olなどがあげられる。

GLUP6やGAP3はゴルジ体から液胞への貯蔵タンパ

ク質の輸送に関わる因子である。加えて，イネオート

ファジ一変異体Osatg731＞においても白濁粒が生じる。

オートファジーは，京回目包カ｛：）＇寺っている五回目包内のタンノ T

ク質を分解するための仕組みの一つである。このよう

に玄米の白濁化は極めて複雑であり，今後，様々な視

点での詳細解析が必要である。

高温耐性に関わる遺伝子を探索するために，著者ら

のグループは，高温登熟性が異なる品種“ゆきん子

舞”と“トドロキワセ”の登熟種子の比較プロテオー

ム解析を行った。高温登熟性耐性品種のゆきん子舞 32)

は温水掛け流し処理では全く高温障害は発生しなかっ

た。一方， トドロキワセは高温登熟性が悪く，温水掛

け流し処理により整粒率の顕著な低下が見られた。高

温区および対照区から採取した開花後4日目の子実よ

り抽出したタンパク質を二次元ゲル電気泳動法を用い

て分離し，品種特異的に変動するタンパク質を調査し

た。トドロキワセでは高温ストレスによってスーパー

オキシドジスムターゼ（SOD）の発現が誘導されたが，

高温登熟性の良いゆきん子舞においてはSODが恒常

的に強く発現していることが見いだされた。この

SODの詳細が調べられ，ゴルジ体やプラスチド等，

多様な細胞内局在性を示すMn型SOD(MSDl）で

あることが分かった 33）。 SODは，スーパーオキシド

アニオン（02づから酸素と過酸化水素（H202）に分

解する酵素で，タバコ，ジャガイモ，サトウダイコン，

プラム，ワタ，アルフアルファをはじめ様々な植物に

おいてストレス抵抗性に関与することが報告されてい

る。イネにおいては，酵母やエンドウマメのミトコン

ドリア Mn型SODを葉緑体に発現・局在化させると

塩ストレス耐性や酸化ストレス耐性の改善が観察され

た札制。このような知見から， MSDlが高温登熟耐性

に関わる因子であると推測した。予想通り， MSDlの

発現を恒常的に強めると高温登熟耐性が向上し，登熟
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種子目玉乳特異的に MSDl発現を弱めると高温ストレ

スの感受性が増すことが確認されたお）。 MSDlを強

発現するイネでは野生型に比べて高温ストレスによっ

て数多くの活性酸素消去系の酵素タンパク質やストレ

ス応答タンパク質の誘導が格段に高まっており，この

ことが高温登熟耐性をもたらしていると考えられた。

なぜ， MSDlの高い発現によってこのような誘導が活

発になるのか。おそらく， MSDlによって生成される

H202がシグナル分子として働いているのであろう。

我々は，開花時のH202プライミング処理によって高

温登熟耐性が誘導されることを確認している。高温登

熟性に対する MSDlの詳細な作用機作についてはさ

らなる研究が必要で、あることは言うまでもない。

6.おわりに

玄米の白濁化メカニズムは，最終的にはj殿粉の合

成・分解バランス異常による澱粉穎粒の形成不全によ

るものあるが，様々な因子が関わり，そして多様な経

路が複雑に絡み合っており その詳細は依然として不

明な点が多い。澱粉集積の誘導期である開花から登熟

期初期の聞は高温ストレスの感受性が高く，この期間

に異常高温に晒されると玄米白濁や胴割れの発生が著

しく増える。確かに，登熟期初期の高温ストレス処理

によって子実プロテオームは大きく変化しており，登

熟のためのプログラムの乱れが生じ，修復できずに登

熟・成熟が進むために澱粉頼粒の形成不全が起こるの

かもしれない。また，高温ストレスを受けた同じイネ

個体でも白濁粒と整粒が収穫される。上述の様に，整

粒では熱ショックタンパク質や水ストレス応答タンパ

ク質の変動が小さく，高温ストレスを感じていないか

あるいはプログラムの乱れが早期に修復されたものと

考えられる。高温ストレス下にスーパーオキシドジス

ムターゼによって生成される H202は高温応答シグナ

ルとして働j 早期にストレス応答タンパク質を誘導

し，澱粉の合成・分解のバランス異常を回避する方向

に導くものと思われる。著者らは， H202が高温登熟

性の鍵因子の 1つであり，強い高温ストレスに晒され

る前の日202濃度上昇誘導が高温登熟性改善の戦略と

なり得ると考えている。酒米でも同様な高温登熟障害

が起こっていると考えられるが，酒米特有の高温障

害・白濁化メカニズムもあることから酒米を用いた徹

底した研究が必要で、あろう。

醸協（2017)
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